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龙 胆 科 (Gentianaceae) 龙 胆 族 (tribe Gentianeae ) , 
约 539-565 种 ， 广 泛 分 布 于 世界 各 地 的 高 山 、 温 


基于 ITS 和 matK 序列 的 狂 牙 菜 亚 族 ( 龙 胆 科 龙 胆 族 ) 
分 子 系 统 学 ” 


ж wb 1,2 57 1,2 “He Spy 1** 
ЖЕ”, y ETC, BAR 
(1 中 国 科学 院 昆 明 植物 研究 所 东亚 植物 多 样 性 与 生物 地 理学 重点 实验 室 ， 云 南 昆明 650201; 
2 中 国 科学 院 大 学 ， 北 京 ”100049) 
































可 


摘要 : APRA GENERA (subtribe Swertiinae) 各 属 之 间 和 一 些 属 内 的 系统 关系 ， 本 研究 选取 了 该 亚 族 14 

属 68 种 1 变种 ， 采 用 最 大 简约 法 (maximum parsimony) 和 贝 叶 斯 法 ( Bayesian inference) 对 样品 核 基因 

TS 和 叶绿体 基因 mack 的 两 个 片段 进行 独立 和 联合 分 析 。 结 果 显 示 : Bartonia 位 于 亚 族 的 最 基部 ; REE 

属 (Comastoma) 、 肋 柱 花 属 (Lomatogonium) 和 假 龙 胆 属 (Gentianella) 都 非 单 系 ， 处 于 同一 个 较为 进化 

的 分 支 中 ; FRITA (Swertia sect. Rugosa) PMA ASA (S. sect. Swertia) 亲缘 关系 最 近 ， 宽 丝 组 

(S. sect. Platynema) TUBOS ЕН (S. sect. Kingdon-Wardia) 亲缘 关系 最 近 ; 口 药 花 属 ( Jaeschkea ) Hs 
菜 属 多 枝 组 (S. sect. Ophelia) 的 大 籽 独 牙 菜 (S. macrosperma) FARRE., MN T EE 

形态 分 类 与 分 子 数据 不 一 致 的 原因 。 
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Molecular Phylogeny of Swertiinae ( Gentianaceae-Gentianeae ) 
Based on Sequence Data of ITS and matK 
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Abstract; To understand the intergeneric relationships in Gentianaceae-Swertiinae and some infrageneric phylog- 
eney, a total of 68 species and 1 variant of 14 genera were performed with maximum parsimony and Bayesian infer- 
ence methods based on the sequences of the nrDNA ITS and chloroplast DNA matK regions. The results revealed that 
Swertiinae is monophyletic and Bartonia is determined as the most basal genus; Comastoma, Lomatogonium and 
Gentianella are not monophyletic and are located in one more derived clade; in Swertia, S. sect. Rugosa and S. sect. 
Swertia, also S. sect. Platynema and S. sect. Kingdon-Wardia are most closely related; Jaeschkea is most closely re- 
lated to S. macrosperma. Further more, the incongruence between the phylogeny were discussed based on the mor- 
phological and molecular data. 
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38 A SEMI (subtribe Swertiinae) 植物 属于 带 及 高 寒 地 带 ， 低 纬度 的 热带 、 亚 热带 地 区 几乎 
不 分 布 ， 其 中 东亚 和 北美 为 该 亚 族 的 多 样 性 中 心 
(Struwe 2, 2002), ЖЕ Struwe (2002) 的 分 
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类 系统 中 ， 该 亚 族 分 为 Bartonia H. L. Mühl. ex 
Willd., ВЕЛЕЛ (Comastoma (Wettst.) Toyok.) , 
Frasera Walter， 假 龙 胆 属 ( Gentianella Moench) , 
Jub 28 JE ( Gentianopsis Ma), 4E i в ( Halenia 
Borkh. ) , 口 药 花 属 ( Jaeschkea Kur), 是 叶 草 属 
(Latouchea Franch.) ， 肋 柱 花 属 (Lomatogonium A. 
Braun, 包括 辐 花 属 Lomatogoniopsis T. N. Ho et 
S. W. Liu) ， 大 钟 花 属 (Megacodon ( Hemsl.) Har- 
ry Sm.), Obolaria L., 3% 95 & Jg ( Pterygocalyx 
Maxim.), 1 A XJA (Swertia L.) FIH ЯВ 
( Veratrilla Baill. ex Franch.) 等 14 个 属 。 我 国 分 
布 有 除 Bartonia, Frasera, Obolaria 3 个 属 外 的 其 
它 11 个 属 137 种 (ERE, 1988). ЖЖ 
族 植 物 为 一 年 生 、 二 年 生 或 多 年 生 自 养 ， 直 立 或 铀 
MEA, 大 多 数 类 群 为 两 性 花 ; 少数 类 群 为 单 性 
花 ， 如 黄 秦 葛 属 和 假 龙 胆 属 的 部 分 种 ， 或 为 腐生 植 
物 ， 如 Bartonia 和 Obolaria (Struwe 等 ,2002)。 

Struwe 等 (2002) 将 独 牙 菜 亚 族 和 龙 胆 亚 
族 提 升 为 亚 族 之 前 ，Ho 和 Liu (1990) 根据 形 
态 特 征 ， 即 花蜜 腺 着 生 的 位 置 和 是 否 有 显著 的 花 
冠 简 ,将 龙 胆 族 划 分 为 两 个 演化 文 ， ВЛ 
( 即 龙 胆 亚 族 ) 和 假 龙 胆 演 化 支 〈( 即 独 牙 菜 亚 
族 ) Yuan 和 Kiipfer (1995) 的 分 子 系统 学 研究 
结果 支持 这 两 个 演化 支 的 划分 。 

狠 牙 菜 亚 族 内 属 的 划分 主要 根据 花 部 形态 特 
AE: 如 腺 体 的 位 置 ( 子 房 基部 或 花冠 基部 ) ， 花 
冠 腺 体 数 目 (一 枚 或 二 枚 ) ， 花 冠 简 长 度 (长 于 
花冠 裂片 到 几乎 没有 ) ,雄蕊 着 生 水 平 (在 花冠 
裂片 弯 缺 处 或 花冠 简 上 ) ， 花 蜜 腺 是 否 存在 流苏 
状 附属 物 及 是 否 存在 花冠 只 部 附属 物 等 〈 何 延 
农 等 ，1988) 。 

von Hagen 和 Kadereit (2002) 的 分 子 系统 学 
研究 表明 ， 狂 牙 菜 亚 族 是 一 个 单 系 群 ， 其 基部 类 和 群 
AREE, tj, Bartonia 和 Obolaria, 1H 












































是 ， 亚 族 内 部 各 属 之 间 和 许多 属 内 的 系统 关系 还 没 
有 得 到 较 好 的 解决 ， 大 量 基于 分 子 系统 学 的 研究 与 
基于 形态 性 状 的 传统 分 类 系统 之 间 存 在 较 大 的 冲突 
(Yuan 和 Kiipfer, 1995; Chassot 等 , 2001; von Hagen 
和 Kadereit , 2002) 。von Hagen 和 Kadereit (2002) 
利用 ITS, matK 和 irnL 等 基因 片段 研究 表明 狼 
牙 菜 属 、 肋 柱 花 属 和 假 龙 胆 属 不 是 单 系 群 。 尤 其 
是 独 牙 菜 属 ， 在 系统 树 上 显示 为 一 强 的 并 系 群 的 
基部 类 群 (Chassot 等 , 2001)。 本 研究 通过 对 狂 
牙 菜 亚 族 14 个 属 的 类 群 取样 进行 分 子 系统 学 研 
究 ， 进 一 步 探 讨 独 牙 菜 亚 族 的 系统 发 育 ， 同 时 初 
步 分 析 了 形态 分 类 与 分 子 系统 学 冲突 的 原因 。 



































1 材料 和 方法 
1.1 材料 

本 人 研究 共 选 取 猕 牙 菜 亚 族 植物 14 Ја 68 种 1 变种 共 
88 个 个 体 为 研究 对 象 。 其 中 ， 野 外 采集 和 从 中 国 西南 野 
生生 物种 质 资源 库 获得 的 49 种 1 变种 共 69 个 个 体 的 序 
列 通过 分 子 实验 获得 ， 其 余 19 种 的 序列 来 自 于 Gen- 
Bank。 另 选取 龙 胆 亚 族 的 1 属 3 种 共 6 个 个 体 作 为 外 类 
群 。 匙 叶 草 属 的 1 个 个 体 只 获得 了 ITS 序列 ,未 获得 
так 序列 ， 只 参加 ITS 序列 分 析 ， 其 他 93 个 个 体 均 参 
加 联合 分 析 。 实 验 用 分 子 材料 采用 经 硅胶 迅速 干燥 的 叶 
片 。 和 凭证 标本 保存 于 中 科 院 昆明 植物 研究 所 标本 馆 
(KUN) ,实验 材料 来 源 、 凭 证 标本 号 、 采 集 地 及 Gen- 
Bank 序列 号 见 附 表 1。 
1.2 实验 方法 

采用 改良 的 СТАВ 法 进行 总 DNA 的 提取 ( Doyle 和 
Doyle, 1987) , PCR 扩 增 反应 采用 16. 5 pL 反应 体系 : 2 
xTaq PCR Mastermix (天 根 ， 北 京 ) 7 kL， 正 反问 引物 
(ЕТ, Е) 20. 5 ш, (5 pmol-L'), DNA 模板 1 uL 
(50 ng-pL'), ddH,O 7.5 pL。 扩 增 反 应 所 采用 的 引物 
及 反应 程序 见 表 1。 

扩 增 产物 经 过 琼脂 糖 凝 胶 电 泳 检 测 后 ， 扩 增 成 功 的 
产物 使 用 ExoSAP-IT (USB, Cleveland, Ohio, USA) 纯化 
酶 进行 纯化 。 

















































































































表 1 了 PCR 扩 增 所 用 引物 及 反应 程序 
Table 1 Primers and protocols of PCR 


DNA 片段 引物 (5'-3^) 





参考 文献 Reference HZ PCR protocol 
DNA region Primer (5'-3/) 考 文献 Reference 反应 程序 PCR protoco 
18S; AGG AGA AGT CGT AAC AAG 95°C, 4 min; 35x(94 C, 50s; 55 °С 
ITS | Wen 和 Zimmer, 1996 dicen: ( duds , 


26А; СТТ TCT TTT CCT CCG CT 


390F; CGA TCT ATT CAT TCA ATA ТТТ C 


пак 13266; ТСТ AGC ACA CGA AAG TCG AAG T 


Cuénoud  , 2002 


1 min; 72 C, 80s); 72°C, 10 min 


95 ©, 4 min; 35x(94 °С, 503; 52 C, 
1 min; 72 C, 80s); 72°C, 10 min 
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纯化 产物 作为 DNA 测序 反应 的 模板 ，PCR 扩 增 引 
物 作为 测序 引物 进行 测序 反应 。 测 序 反 应 采用 6 pL 反应 
体系 : 测序 mix (BigDye，Applied Biosystems，Waming- 
ton, UK) 0.15 kL，5SxSequencing Buffer ( Applied Biosys- 
tems, Wamington, UK) 1.2 ш, 引物 (ÆT, 上海) 
0.8 uL (5 pmol- L), DNA 模板 0. 18 pL, ddH,O 3. 65 
pL; 反应 程序 为 : 96 CARE 10s, 50 © Ж Ss, 60 C 
延伸 4 min, 32 个 循环 。 测 序 反 应 后 的 产物 经 沉降 液 
(95% 乙 醇 : 醋酸 钠 =20:1) 沉降 ，70% 乙 醇 洗涤 ， 烘 干 
后 于 测序 前 加 入 10 kL 变性 剂 (Hi-Di，Applied Biosys- 
tems, Wamington, UK), 95 变性 4min 后 迅速 冷却 以 防 
止 其 复 性 。 之 后 于 ABI3730xl 自动 测序 仪 上 进行 测序 。 

DNA 序列 的 拼接 应 用 SeqMan ( DNASTAR Inc., Madi- 
son, Wisconsin, USA) 软件 ， 序列 拼接 好 后 用 Clustal W 
(Larkin 等 , 2007) 软件 比 对 并 作 部 分 必要 的 手工 调整 。 
采用 最 大 简约 法 (maximum parsimony, MP) 和 贝 叶 斯 方 
法 (Bayesian inference, BI) 对 ITS 序列 和 matK 序列 进行 
独立 分 析 及 两 序列 联合 分 析 ， 构建 最 大 简约 分 析 的 严格 
一 致 树 (MP 树 ) 和 贝 叶 斯 树 (BI 树 )。 最 大 简约 分 析 运 
] PAUP 4. 0b10 (Swofford, 2002) 软件 进行 。 数 据 中 的 
空位 作为 缺失 数据 处 理 ， 所 有 性 状 均 视 作 无 序 和 非 加权 ， 
采用 启发 式 搜索 ，1 000 次 随机 抽样 ，TBR 枝 长 交换 ， 每 
步 保留 10 BRA, "METER APTAS НУ Е ELA ( boot- 
strap percentage, ВР) 用 于 评估 分 支 的 可 靠 性 。 贝 叶 斯 分 
析 运 用 Mr Bayes 3.1 ( Ronquist 和 Huelsenbeck, 2003) 软 
件 进行 。 使 用 Modeltest 3.7 ( Posada 和 Crandall, 1998) 
软件 选择 最 适 进 化 模型 并 根据 结果 设 定 相 关 参 数 ， 采 用 
马尔 可 夫 链 的 蒙特 卡 洛 算法 (Markov Chain Monte Carlo 
algorithm, MCMC)， 从 一 棵 随机 树 开 始 ， 运 行 000 000 
代 ， 每 100 АЖ У, ЗЕ 10% 老 化 样本 ， 将 剩余 样 
本 构建 一 致 树 并 得 到 每 个 分 支 的 后 验 概率 (posterior prob- 
ability, РР). PP20.95 时 该 分 支 具 有 统计 学 意义 。 










































































































































































2 结果 

本 研究 测 得 儿 牙 菜 亚 族 及 其 外 类 群 49 种 1 
变种 共 75 个 个 体 的 ITS 及 matK 序列 ， 并 结合 3 
源 于 GenBank 的 序列 ， 整 合 出 TTS、matK 和 联合 
序列 3 个 序列 矩阵 ， 其 相关 数据 统计 信息 见 表 2。 














应 用 最 大 简约 法 和 贝 叶 斯 法 对 ITS 和 так 
序列 分 别 构建 系统 树 。 分 析 系 统 树 (图 1) НУ 
扑 结构 ， 结 果 显 示 : 整个 猜 牙 菜 亚 族 构成 一 个 单 
系 群 ， 得 到 强烈 的 支持 (BP-100, PP-1.00), 
在 так 序列 构建 的 系统 树 中 ，Bartonia 位 于 亚 
族 的 基部 。 但 由 于 信息 位 点 不 足 ， 亚 族 下 出 现 大 
量 的 多 歧 分 支 ， 反 映 不 出 各 分 支 间 的 系统 关系 ， 
主要 分 支 及 各 分 支 内 部 的 结构 与 二 序列 联合 建树 
分 析 结 果 基 本 一 致 。 

应 用 最 大 简约 法 和 贝 叶 斯 法 对 ITS 和 matK 
联合 序列 构建 系统 树 ， 分 析 系 统 树 (图 2) 的 拓 
扑 结构 ， 结 果 显示 ; 

(1) MEAS REI EJ) 构成 一 
个 单 系 群 ， 得 到 强烈 的 支持 (ВР =100, РР=1. 00). 

(2) Bartonia 首先 从 独 牙 菜 亚 族 中 分 出 ,位 
于 亚 族 的 基部 。 

(3) 然后 分 出 的 是 9 个 并 列 的 分 支 ， 分 别 为 
Obolaria 3, Veratrilla X., Frasera X, Gentianop- 
sis-Pterygocalyx 支 ， 均 由 独 牙 菜 属 的 部 分 种 构成 
的 3 个 分 支 ， Swertia-Halenia 支 和 系统 树 最 上 部 
的 一 个 大 分 支 。 

Gentianopsis-Pterygocalyx 3c 3& — АУ FH Jia #8 JB 
ASE SR E Jb ЖА ИН № (ВР=51, РР=1. 00). 
ЖЕ Gentianopsis-Pterygocalyx XY, Imi E HJ 5 个 
种 ( Gentianopsis crinita, Ср. paludosa, Gp. contorta , 
Gp. grandis, Gp. barbata) R Jy — xc (ВР = 99, 
PP=0.99) ; МАЈ ВР 1 PRI (Gp. ciliata ) 
Баз x Js I] 1 个 种 ( Pterygocalyx volubilis) 聚 
为 一 支 (BP=93, РР=0. 97). 

ЕАН, Swertia sect. Rugosa 的 5 个 
种 (Swertia volfangiana, S. bifolia, S. marginata ， 
S. phragmitiphylla, S. jiachaensis) 5% F 32H. S. 
sect. Swertia 的 2. 个 种 ( S. perennis , S. erythrostiata ) 
构成 一 个 分 支 (Вр Rugosa-Swertia 3) " 并 得 到 
强烈 支持 (ВР=100, РР= 1. 00). 





















































表 2 ITS 和 zzaatK 序列 单独 及 联合 矩阵 的 统计 数据 


Table 2 Statistical data of separate and combined datasets of ITS and matK sequences 





简约 位 点 数目 (所 占 比 例 %) 








变异 位 点 数目 (所 占 比例 %) 











DNA 片段 排列 长 度 ; E | 插入 /缺失 
. А Parsimony-information sites Variable sites 
DNA region Aligned length . | Indels 
( percentage of aligned length) ( percentage of aligned length) 
ITS 555 272 (49.0) 325 (58.6) 94 
matK 740 210 (28.4) 295 (39.9) 89 
Combined 1295 482 (37.2) 620 (47.9) 183 
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100 GI. azurea (2/2) GI. azurea (2/2) 160 
59 1.00 C. pedunculatum (2/2) C. pedunculatum (2/2) ROT 
11.00 95 S. yunnanensis C. polycladum і 89 
: 0.97 S. tenuis (2/2) S. yunnanensis 65 100 ; 
L. gamosepalum GI-C-S-L S. tenuis (2/2) 0.99 
67 L. forrestii L. gamosepalum 53 
L. forrestii var. bonatianum L. forrestii var. bonatianum 61 i 
L. oreocharis (2/2) L. forrestii 1.00 58: 
53 С. jigzhiense L. oreocharis (2/2) 1:00 
0.99 C. pulmonarium (2/2) C. jigzhiense 96 
54 C. traillianum C. pulmonarium (2/2) 1.00] 93 
94 C. cyananthiflorum C. traillianum 100 
1.00] од C. tenellum C. cyananthiflorum Bu Bis 
1.00 C. falcatum (2/2) C. tenellum 100 J 100 | ss 
C. polycladum Comastoma- | c falcatum (2/2) 100 
Gl. angustiflora Lomatogonium | Gl. angustiflora 
96 L. rotatum (2/2) L. rotatum (2/2) 84 D 
100 — L. bellum L. bellum 7.00 1:00 
100 83 L. carinthiacum L. carinthiacum 100 100 
1.00 1.00 L. macranthum L. macranthum 1.00 1.00 
L. perenne L. perenne 72 
Lp. alpina . Lp. alpina 
69 S. franchetiana (2/2) S. franchetiana (2/2) 
0.98 S. punicea (2/2) S. punicea (2/2) 82 
> mussoti S. mussotii 1.00 
. japonica ; f E 
S. crassiuscula Swertia-Jaeschkea X ARER i 
S. macrosperma S. macrosperma : i 
95 Ј, oligosperma J. oligosperma gee 100 7 
1.00 J. canaliculata J. canaliculata 1.00 
81 S. pubescens (2/2) РІ S. dilatata 
96 1.00 S. cincta (2/2) «оеша 8. pubescens (2/2) 100 
100 S. dilatata Kingdon-Wardia | 5, cincta (2/2) 100 1 
S. racemosa | S. racemosa MTM 
100 GI. moorcroftiana M. stylophorus Ga 70 
T.00 GI. gentianoides (2/2) Gl. moorcroftiana 
M. stylop horus Gl. gentianoides (2/2) 
B Н. corniculata H. corniculata 
100 [1.00 H. elliptica (2/2) . . H. elliptica (2/2) 8l 
71 1.00 | 68 S. tetraptera (2/2) Swertia-Halenia S. tetra 
А ; iptera (2/2) 1.00 
1.00 1.00 S. dichotoma S. dichotoma 
D einn Q2) S. bimaculata (2/2) 
80 S. wolfongiana е тага 76 
100 [100L— S. bifolia (2/2) T 100 
1.00 S. marginata 5 и hyll 
96 92 S. phragmitiphylla Rugosa-Swertia Е 100 100 
61 $ Н S. jiachaensis 1.00 1.00 
1.00 1.00 S. jiachaensis 5 . 
79 S. erythrosticta Da rm 
р 5. erythrosticta 
1.00 S.p RS S. volkensii 75 
98 S. volkensii 5 d 99 
96 1.00 S. cordata -cordata 100 100 
1.00 S. nervosa 5. nervosa 100 1.00 
96 8. mileensis S. mileensis 74 
76 1.00 S. patens S. patens У 100 
S. rosularis S. rosularis 
S. decora : ecd 
sedan р. crini 
gaits Gp. paludosa (2/2) 55 |28 
54 Gp. paludosa (2/2) Gp. contorta (2/2) RE Ре 
92 100 Gp. endi. v) Gentianopsis- Gp. grandis - 1.00 
00 Gp. barbata (2/2) Pterygocalyx Gp. barbata (2/2) 100 
78 Gp. ciliata Gp. ciliata 100 
Р. volubilis Р. volubilis 
100 Е. parryi Е. parryi 99 
1.00 F. tubulosa F. tubulosa 1.00 
V. baillonii V. baillonii 
O. virginica O. virginica 
B. virginica B. virginica 
53 G. straminea (2/2) G. straminea (2/2) 
100 G. dahurica (2/2) 


G. dahurica (2/2) 
G. crassicaulis (2/2) 


图 1 


G. crassicaulis (2/2) 





ITS (Æ) так (F) FRI Sa PTAA НОЕ RE TRAY 





分 支 上 的 数字 为 最 大 简约 分 析 OTS: RHE 1 254 4, С1=0. 423, RI=0.810; так: WK 545 2b, CI-0.690, RI=0.917) 
获得 的 三 50 的 靳 带 值 ， 分 支 下 的 数字 为 贝 叶 斯 分 析 (最 适 模型 为 ITS: GTR-I-G; matK: TVM+G) 
获得 的 大 0. 95 的 后 验 概率 值 。BI 树 和 МР 树 的 分 支 差 异 用 虚线 表示 


Fig. 1 








Phylogenetic trees based on ITS (left) and matK (right) data of Swertiinae 


Numbers above branches are bootstrap percentage 250 from the maximum parsimony analysis (ITS; Tree Length=1 254, CI=0. 423, 


RI=0. 810; matK; Tree Length=545, CI=0. 690, КІ= 0.917) ; numbers below branches are posterior probability values 20. 95 


from the Bayesian inference analysis ( the most appropriate molecular model; ITS; GTR+I+G; matK: ТУМ+С). 


BI resolution incongruent with MP clades are indicated with broken lines 
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Gp. ciliata 

P. volubilis 
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GI-C-S-L 


Comastoma- 
Lomatogonium 


Swertia-Jaeschkea 


Platynema-Kingdon 
-Wardia 


Swertia-Halenia 


Rugosa-Swertia 


Gentianopsis- 
Pterygocalyx 


图 2 ITS Al так FEIN APT RAE LY РЕМИ JA IR ERN 
分 支 上 的 数字 为 最 大 简约 分 析 ( 树 长 1902 4, CI=0.747, RI=0.828) 获得 的 三 50 的 靳 带 值 ， 分 支 下 的 数字 为 贝 叶 斯 分 析 
(最 适 模型 为 TIM+I+G) 获得 的 >=0. 95 的 后 验 概率 值 。BI 树 和 MP 树 的 分 支 差 异 用 虚线 表示 


Fig.2 Phylogenetic tree based on the combined ITS and matK data of Swertiinae 


Numbers above branches are bootstrap percentage >50 from the maximum parsimony analysis ( Tree Length=1 902, Cl=0. 747, КІ= 0. 828) ; 


numbers below branches are posterior probability values 20. 95 from the Bayesian inference analysis (the most appropriate molecular 


model is TIM+I+G). BI resolution incongruent with MP clades are indicated with broken lines 
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Swertia-Halenia 支 是 由 狂 牙 菜 属 的 3 个 种 
( S. dichotoma , S. bimaculata) 与 花 
销 属 的 2 个 种 ( Halenia corniculata, H. elliptica ) 
构成 的 分 支 (ВР = 82, РР = 1.00) 。 在 Swertia- 
Halenia XF, HERBA 2 个 种 形成 的 分 支 (ВР = 
89, PP=1.00) 与 独 牙 菜 属 的 2 个 种 (S. dichotoma, 
S. tetraptera) 形成 的 分 文 (ВР = 69, РР=0.99) 
聚 为 一 支 (BP = 98, PP-1.00); 
JE BAX. 

(4) 系统 树 最 上 部 为 一 个 由 大 钟 花 属 、 假 龙 
胆 属 、 独 牙 菜 属 、 口 药 花 属 、 肋 柱 花 属 和 哈 毛 花 
属 构成 的 分 支 。 包 括 7 个 并 列 的 分 支 ， 分别 为 
Magacodon 支 А 假 龙 胆 属 的 2 个 种 (Gentianella 
gentianoides , Gl. moorcroftiana ) 构成 的 2 个 单 支 ， 
Platynema-Kingdon-Wardia 支 , Swertia-Jaeschkea 
x, Comastoma-Lomatogonium 支 和 GI-C-S-L X, 

Platynema-Kingdon-Wardia X 5 FH $5 F X JE 
宽 丝 组 S. sect. Platynema 与 藏独 牙 菜 组 S. sect. 
Kingdon-Wardia 构成 的 分 支 (BP = 98, РР = 1.00), 
在 Platynema-Kingdon-Wardia 3c, w 22 8 EY 3 
个 种 (S. dilatata, S. pubescens, S. cincta) 聚 为 一 
X (ВР=73, РР=0. 99); ЖЕНИ 1 个 种 
(S. racemosa) 形成 单 支 。 

Swertia-Jaeschkea 3c Té НХ x 3€ e £ E £H. S. 
sect. Ophelia 的 6 个 种 (S. franchetiana , S. punicea , 
S. mussotii, S. japonica, S. crassiuscula, S. macrosp- 
erma) 和 口 药 花 属 的 2 个 种 ( Jaeschkea oligosperma , 
J. oligosperma) 构成 的 分 文 (BP=76, РР=1.00). 
在 BI 树 中 : 口 药 花 属 的 2 个 种 和 S. macrosperma 
形成 一 个 分 支 (PP=0.98) ， 而 在 MP 树 中 这 一 
AT SATE IM 

Comastoma-Lomatogonium X Fe FH WR Æ 4E JE , 
肋 柱 花 属 和 假 龙 胆 属 的 部 分 种 构成 的 分 文 (BP 
=74，PP=1.00)。 
支 中 ,， 喉 毛 花 属 的 7 个 种 (Comastoma jigzhiense , 
C. pulmonarium , C. traillianum, С. cyananthiflorum , 
C. tenellum, C. falcatum, C. polycladum) 与 假 龙 
胆 属 的 1 个 种 (Gl. angustiflora) S&2g— x: (ВР 
=79); 肪 柱 花 属 的 6 个 种 ( Lomatogonium rota- 
tum, L. bellum, L. carinthiacum, L. macranthum, 
L. perenne , Lomatogoniopsis alpina) 聚 为 一 文 (BP 
=99, РР=1. 00), 


S. tetraptera , 





S. bimaculata 


























在 Comastoma-Lomatogonium 








GI-C-S-L 支 是 一 个 由 假 龙 胆 属 、 哈 毛 花 属 、 
狂 牙 菜 属 和 肋 柱 花 属 的 部 分 种 构成 的 分 支 ( BP 
=65, PP=1.00)。 在 GI-C-S-L XF, 假 龙 胆 属 
AY Gl. azurea 和 喉 毛 花 属 的 C. pedunculatum 形成 
的 分 支 (BP=93, PP=1.00) 与 独 牙 菜 属 的 2 个 
种 (S. yunnanensis , S. tenuis ) 形成 的 分 支 (BP = 
99, PP=1.00) 聚 为 一 文 (BP=71, PP=1.00); H 
柱 花 属 的 3 种 1 变种 (L. gamosepalum, L. forrestii, 
L. forrestii var. bonatianum, L. oreocharis) 构成 一 


个 分 支 (BP=99, PP-1.00), 














3 讨论 
3.1 独 牙 菜 亚 族 的 系统 关系 

von Hagen 和 Kadereit (2002) 1 FX MV. 
族 128 (RSS RJ Mosen ni) 35 种 的 trnL 
All matK. 序列 联合 建树 分 析 和 对 该 亚 族 13 属 
(нет J) 59 种 的 ITS 序列 建树 分 析 的 结果 
显示 : Bartonia 和 大 钟 花 属 位 于 亚 族 的 最 基部 ; 
花 锚 属 与 四 数 猿 牙 菜 ( Swertia tetraptera ) 、 歧 企 
TZ (S. dichotoma) ЖИ (S. bimaculata ) 





















































亲缘 关系 最 近 ; BSS RAS YES JE 
花 销 属 与 四 数 独 牙 菜 的 胚胎 学 研究 显示 二 者 具有 
子 房 连 接 处 向 内 突起 、 直 生 豚 珠 、 存 在 承 珠 盘 等 
相同 的 3 个 共有 衍 征 (Xue 等 , 2007) ， 因 此 ， 
胚胎 学 研究 结果 文 持 二 者 有 较 近 的 亲缘 关系 。 





Jit PHI Tek ATE A ARR KA AS AB 
的 一 个 属 。 该 属 自 建立 以 来 ， 其 属 的 范围 一 直 存 
在 争议 (Wood 和 Weaver, 1982) 。 何 廷 农 等 (1994) 
基于 形态 性 状 等 的 研究 ， 认 为 独 牙 菜 属 可 分 为 折 
皱 组 S. sect. Rugosa, 12 S. sect. Swertia, 
V3TR£H S. sect. Poephila, 大 花 组 S. sect. Macran- 
thos, ДЕН S. sect. Frasera, Жі? Ш Hh 5. 
刺 种 组 S. sect. Spinosisemina ， 多 
ЖУРН S. sect. Ophelia, ЖЛЕ S. sect. Hetranthos , 
宽 丝 组 S. sect. Platynema НОВОЕ F HHA S. sect. 
ie Wardia 等 11 个 组 ， 而 Shah (1992) 根据 
形态 学 其 至 将 独 牙 菜 属 更 狭义 的 分 为 32 个 群 。 
Chassot 等 (2001) Я) у 23 个 类 群 和 儿 
牙 菜 亚 族 其 他 13 个 属 的 22 个 类 群 的 tr, tmL- 
F、irmS-yo9、ITS1 和 ITS2 等 5 个 片段 的 分 子 系 
统 学 研究 表明 ， 狼 牙 荣 属 为 一 强 的 并 系 群 的 基部 
类 群 ， 假 龙 胆 演 化 文 的 一 些 属 起 源 于 猿 牙 荣 属 。 

















sect. Montana, 
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本 研究 结果 表明 ， 狂 牙 菜 亚 族 为 一 单 系 群 。 
对 так 序列 独立 建树 分 析 与 ITS 和 так 序列 
联合 建树 分 析 结 果 (图 1，2) 支持 Bartonia 位 
于 亚 族 最 基部 ， 联 合 建树 分 析 结 果 (图 2) 显示 














的 亲缘 关系 的 结论 相符 。 

3.2 狂 牙 菜 亚 族 形态 分 类 与 分 子 系统 学 的 不 一 臻 
独 牙 菜 亚 族 下 各 个 属 主要 是 根据 花蜜 腺 着 生 

fii, ТЕЛА КЕ, WERE, IRE W 





大 钟 花 属 不 是 亚 族 的 基部 类 群 ， 而 是 位 于 进化 程 
度 较 高 的 分 支 上 。 对 ITS、matK 和 联合 序列 分 析 
结果 (图 1，2) Ba, RES eA SI Y Usi 
属 之 中 ， 与 von Hagen 和 Kadereit (2002) 基于 
ITS 片段 的 分 子 系统 学 研究 结果 一 致 。 对 ITS FF 
列 和 联合 序列 分 析 结 果 (图 1，2) Won, dej 
属 与 四 数 狠 牙 菜 (S. tetraptera), Ic д F K 
(S. dichotoma) НИЕ ( S. bimaculata) 亲缘 
关系 最 近 ， 与 von Hagen 和 Kadereit (2002) 基 
FITS 片段 的 分 子 系统 学 研究 结果 和 Xue 等 
(2007) 的 胚胎 学 研究 结果 一 和 臻 。 对 так 序列 
和 联合 序列 分 析 结 果 (1, 2) 显示 , 口 药 花 
属 与 独 牙 菜 属 多 枝 组 的 一 些 种 (S. franchetiana, 
S. punicea, S. mussotii, S. japonica, S. crassiuscula , 
S. macrosperma ) хна APSE (S. macrosperma ) 
KARKR, CEA STIR DATED ZEB 
地 位 。 联 合 序列 分 析 结 果 (图 2) Won, REHE 
属 、 肋 柱 花 属 和 假 龙 胆 属 位 于 同一 个 在 独 牙 菜 亚 
族 中 较为 进化 的 分 支 中 ， 具 有 最 近 的 亲缘 关系 。 
这 三 个 属 都 非 单 系 ， 在 系统 树 上 互 有 交叉 。 

本 研究 的 ITS 和 matK 序列 联合 分 析 结 果 
(图 2) ER, BEAR TED HY 29 个 种 分 布 到 
了 7 个 分 支 之 中 ， 结 果 表 明 何 廷 农 等 (1994) 
在 猎 牙 菜 属 下 所 划分 的 11 AAP, IRH, Ji 
牙 菜 组 、 宽 丝 组 和 藏 猕 牙 菜 组 的 划分 得 到 了 分 子 
数据 的 部 分 支持 。 其 中 折 皱 组 和 猎 牙 菜 组 的 类 群 
聚 到 一 起 ， 形 成 裙 皱 - 狠 牙 菜 支 (Rugosa-Swertia 
x), ， 并 得 到 强烈 支持 ， 位 于 狂 牙 莱 属 靠近 基部 
的 4 个 分 支 之 中 (图 2)。 验 证 了 何 廷 农 等 (1994) 
认为 这 两 个 组 为 猎 牙 菜 属 中 较 原始 的 类 群 ， 以 及 
РУХАН AE Е Е. EF IR S ST AS HER 
方面 具有 许多 相似 性 ， 因 而 具有 较 近 的 亲缘 关系 
的 结论 。 宽 丝 组 和 藏 狂 牙 菜 组 的 类 群 聚 在 一 起 形 
L'ho, В АЕ зс ( Platynema-Kingdon-Wardia 
x), ， 得 到 强烈 支持 ， 位 于 猿 牙 菜 属 比较 进化 的 
3 个 分 文 之 中 (图 2) ， 与 何 廷 农 等 (1994) 认 
为 这 两 个 组 具有 花丝 基部 极度 增 大 、 花 冠 裂片 各 
有 具 一 个 腺 寅 和 流苏 减退 等 共同 衍 征 因而 具有 最 近 




























































































及 花冠 喉 部 附属 物 是 否 存在 等 形态 特征 来 划分 
的 ， 我 们 以 其 中 具 花 冠 蜜 腺 的 属 为 例 ， 来 分 析 这 
些 形 态 性 状 在 各 个 属 中 的 分 布 〈 附 表 1) 及 其 与 
分 子 系统 学 研究 结果 的 不 一 致 。 

狮 牙 荣 亚 族 中 具 人 花冠 蜜 腺 的 属 其 花 部 形态 特 
征 可 以 分 为 以 下 6 Ж: (1) def DOS, HESS 
着 生 在 花冠 裂片 弯 缺 处 ,花蜜 腺 上 着 生 流苏 状 附 
BH, OETKER, Frasera, WIEHE 
BARRIE; (2) HEARE, REEE 
AERE TERM, ФЕЈ ААА АХ, 包括 
jit E SES HIB a} Ph ABR JÈ HJ ИУ A f; (3) 
AE А Ri, BREE, ARS a A LE AE eh RF А 
处 ,花蜜 脲 不 具 流 苏 状 附属 物 ， 包 括 花 锚 属 和 口 
药 花 属 ; (4) 花冠 简 长 wE EEEE, 
花蜜 腺 不 具 流 苏 状 附属 物 ， 包 括 假 龙 胆 属 的 多 数 
TP. В DESEE. (5) ЛИНК, HESS 
TESTER Е, TERRA BRAIN TI, 1E 
冠 喉 部 具 流 苏 状 附属 物 ， 包 括 喉 毛 花 属 和 假 龙 胆 
属 的 部 分 种 ; (6) ЕЛЕ, HEA E EE 
简 上 ,花蜜 腺 上 着 生 流 苏 状 附属 物 ， 包 括 假 龙 胆 
属 中 的 一 个 种 ( Gentianella gentianoides ) ( 何 廷 
RF, 1988) 。 

本 研究 结果 (1, 2) 表明 ， 喉 毛 花 属 的 
多 数 种 与 肋 柱 花 属 的 多 数 种 ， 花 销 属 与 独 牙 菜 属 
的 部 分 种 分 别 具 有 较 近 的 亲缘 关系 ,但 是 其 花 部 
形态 特征 却 属于 不 同 的 类 型 。 而 Frasera, AEE 
花 属 和 黄 秦 苞 属 ， 花 锚 属 和 口 药 花 属 在 花 部 形态 
特征 上 分 别 属于 同一 个 类 型 ， 但 是 本 研究 结果 却 
ЖАНРА ЕК. i 36 
苯 葛 属 虽 然 具 有 同一 类 花 部 形态 特征 ， 但 是 扁 萤 
JTW Еа, AP ANA, З ја у 
绕 草 本 ， 种 子 具 起 ， 二 者 在 形态 学 上 差异 显著 ， 
然而 本 人 研究 结果 却 显示 到 葛 蔓 属 能 和 人 到 了 局 蓄 属 
中 。 这 充分 显示 了 狂 牙 菜 亚 族 形态 分 类 与 分 子 系 
统 学 之 间 存 在 明显 的 不 一 致 。 

不 同 数据 之 间 的 不 一 致 ， 尤 其 是 形态 与 分 子 
之 间 的 不 一 致 仍然 是 系统 学 中 的 主要 问题 之 一 
(Lee，2001 ) 。 关 于 形态 与 分 子 数 据 的 不 一 致 ， 
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在 Rubiaceae, Loganiaceae, Isothecium 和 Dendro- 
colaptinae 等 诸多 动 植物 类 群 中 均 有 过 报道 和 讨 
论 (Bremer 和 Struwe, 1992; Draper 等 ，2007; 
Irestedt 等 ，2004) Pisani 等 (2007) 认为 尽管 
形态 与 分 子 数 据 之 间 存 在 广泛 的 不 一 致 ， 但 是 在 
估计 系统 发 育 关系 时 二 者 同样 重要 ， 而 不 能 认为 
分 子 数 据 更 为 可 靠 。 

狂 牙 荣 亚 族 下 各 属 的 形态 分 类 与 分 子 系统 学 
之 间 存 在 明显 的 不 一 致 ， 可 能 的 解释 是 形态 分 类 
不 能 反映 真正 的 进化 历史 ， 其 中 最 显著 的 原因 是 
形态 特征 的 可 塑性 。 狂 牙 菜 亚 族 各 属 的 范畴 传统 
EE AR DEAF TEE TEE RR де р IR, AE a HY 
KBE. ERS a AE DECRE EE TEN S Я] ОН 
来 划分 的 。 从 其 在 各 个 属 中 的 分 布 显而易见 ， 不 
同类 型 间 的 转化 重复 出 现 ， 并 且 是 双向 的 ， 这 些 
性 状 均 是 高 度 可 塑性 状 ( Kadereit 和 von Hagen, 
2003) 。 独 牙 菜 亚 族 的 类 群 在 形态 上 已 有 明显 的 
不 同 ， 然 而 却 网 结 在 一 起 ， 这 不 同 于 隐秘 种 ， 隐 
秘 种 的 特征 是 形态 相似 的 状况 下 ,基因 有 了 实质 
的 分 层 (Shaw,2009)。 事 实 上 ,复杂 的 形态 学 
性 状 并 不 都 是 由 于 一 个 特殊 基因 的 出 现 、 缺 失 或 
大 量 的 突变 导致 的 ， 而 可 能 是 基于 单一 的 基因 或 
少数 点 突变 ， 甚 至 是 改变 基因 调控 机 制 而 影响 了 
基因 表达 的 时 间 和 地 点 引起 的 ( Brakefield, 
2006) 。 如 在 老鼠 中 单一 氮 基 酸 突变 导致 体毛 的 
不 同 颜色 (Hoekstra 等 , 2006); TE ЕН — 
或 少数 基因 可 能 带 来 惊人 的 形态 饰 变 (Hedenas 
和 Eldenäs, 2008) 。 这 一 观点 显然 与 分 子 进化 速 
率 和 形态 进化 相关 的 看 法 冲突 (Stenoien, 2008) 。 
分 子 系统 树 中 高 度 并 系 的 独 牙 菜 亚 族 各 属 间 具有 
明显 的 形态 差异 的 原因 可 以 解释 为 基因 表达 中 少 
数 突变 或 改变 引起 的 显著 形态 差异 ， 目 前 研究 所 
使 用 的 基因 ， 尤 其 是 非 编 码 序列 ， 可 能 还 没有 足 
够 的 时 间 来 排序 (sorting)。“ 萌 芽 期 ”物种 形成 
机 制 的 基础 是 新 物种 的 形成 使 之 父母 种 成 为 并 
系 ， 因 为 物种 形成 的 时 间 还 不 足以 使 等 位 基因 排 
序 完全 (Funk 和 Omland, 2003). igi E 534 
葛 草 属 ， 二 者 在 形态 学 上 已 有 显著 差异 ， 但 单 种 
BRS Min Л елата Н (1, 2), ЖА 
ПЕ a Bk FJ БОЛОР WA СВЕ i PR P 
化 出 来 ， 因 此 用 于 系统 重建 的 DNA 序列 还 没有 
足够 的 时 间 分 化 ; ЕЛЕНЫ РЖ, ЧЕРНОВ 









































































































































具 明 显 的 短 花冠 简 ， 花 冠 具 距 等 特征 明显 不 同 于 
猎 牙 菜 属 ， 但 仍然 与 它们 分 化 出 来 的 物种 享用 同 
一 个 非 编码 序列 。 现 实 中 , “萌芽 期 ”物种 形成 
不 可 避免 的 导致 物种 间 的 并 系 现象 ， 直 到 通过 基 
因 漂 变 ， 等 位 基因 分 选 才能 完全 完成 。 
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